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점진적 질소 제한(Progressive Nitrogen Limitation; PNL)은 이산화탄
소 시비 효과로 생산성의 증가가 단기적인 현상일 것이며 식물이 토양에
서 더 많은 질소를 사용하게 되어 생태계의 질소가 부족해지고 이는 다
시 생태계 생산성 감소로 이어진다는 내용을 담고 있다. 이번 연구는
2009년에 식재된 우리나라를 대표하는 소나무(Pinus densiflora), 물푸레
나무(Fraxinus rhynchophylla), 팥배나무(Sorbus alniflolia), 상수리나무
(Quercus acutissima)를 장기간 미래 대기 환경에 노출시켜, CO2 농도
증가가 수종들의 생장과 생리적 특성에 미친 영향을 정량화 하고, 산림
의 생산성 증가가 점진적 질소 제한으로 인한 일시적인 결과인지 혹은
지속적인 생산성의 증가가 일어날지 알아보기 위해 수행하였다.
2010년부터 OTC 온실 내부에 대기 중 CO2 폭로를 시작한 이후, 매년
직경과 수고 생장량을 쌓아 현재의 직경과 수고 합을 분석하였다. 2017
년 직경은 모든 수종에서 이산화탄소 시비효과로 대조구보다 온실에서
직경이 커졌다. 연도별 반응은 모든 수종에서 2012년 이후 CO2 농도에
따른 직경 생장에 차이가 발생하지 않았다. 수고의 경우 상수리나무를
제외한 모든 수종에서 CO2 폭로로 인한 수고에 차이가 나타났다. 직경
생장과 유사하게 2013년 소나무를 제외하고는 2012년 이후 CO2 농도에
따른 수고 생장 차이가 발생하지 않았다. 광합성 특성에서 최대 광합성
속도는 CO2 농도에 따른 온실 수준에서 평균 변화 차이가 2013년 한번
발생했다. 최대 카르복실화 속도는 폭로 초반에는 온실별 차이가 없었지
만 그 이후 2016년 이후 고농도의 CO2 온실에서 대조구보다 낮아 지는
것을 확인하였다. 최대 전자전달 속도에서도 최대 카르복실화 속도와 비
슷하게 CO2 폭로 기간이 길어질수록 감소했다. 엽중량비는 대체적으로
온실에서 더 높았으나 상수리나무는 반대로 대조구보다 온실에서 낮았
다. 잎의 전질소 함량도 CO2 폭로 초반에는 차이가 없었지만 2016년 이
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후 온실 내 CO2 농도가 증가함에 따라 급격히 감소하였다. 2017년 토양
의 질소를 분석한 결과, CO2 폭로 농도에 따른 온실별 토양의 질소 차이
는 대조구보다 3개의 온실이 현저히 낮았고 약 63% 차이가 났다. 따라서
줄어든 잎 전질소량과 낮은 토양 질소량이 이산화탄소 시비 효과를 상쇄한 것으
로 보이며, 이를 통해 산림토양을 사용한 이번 연구에서 점진적 질소 제한이 일어
나는 것으로 판단된다.
주요어 : 기후 변화, 탄소 시비효과, 점진적 질소 제한, 상부 개방형
온실, 광합성 특성, 질소
학 번 : 2016-22739 송우경
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제 1 장 서 론
대기 중 CO2 농도 상승은 지난 반세기 동안 지구 대기의 가장 잘
알려진 변화 중 하나이다(Prentice et al. 2001). CO2 농도 증가의 주
요 원인은 인간의 무분별한 화석연료 사용과 산림파괴에 기인하며,
이는 광합성 및 생장을 촉진하여(Kimball & Idso 1983; Drake,
Gonzàlez-Meler & Long 1997; Ainsworth & Long 2005; Zaehle et
al. 2014) 생태계의 생산성을 높이는데 직접적인 영향(Norby et al.
2005; McCarthy et al. 2010; Dieleman et al. 2012; Franks et al.
2013)을 미치는데, 이를 흔히 이산화탄소 시비효과라고 한다(Norby
et al., 1995). 하지만 이러한 이산화탄소 시비효과가 계속 유지될 지
는 의견이 분분하다(McKane et al. 1997; Hagedorn et al. 2000;
Hungate et al. 2003). 일반적으로 육상 생태계의 생산성은 토양의
양분유효도에 영향을 받는다(Huang etal., 2015). 하지만 이산화탄소
시비효과가 식물의 생장을 촉진하면 과도한 양분 사용으로 인해 토
양의 양분이 부족해져 생장에 필요한 양분 요구도를 충족 시키지
못하게 되고(Hungate et al. 2003; Wang & Houlton 2009) 이산화탄
소의 시비 효과가 줄어들게 될 수 있다. 이와 같은 생태계 생산성
증가와 탄소저장 지속성 유지에 대해서는 아직 명확히 밝혀지지 않
았다(Terrer et al. 2018).
초기 작은 규모의 온실에서 실시된 탄소 시비효과에 대한 결과가
실제 생태계에서 적용이 가능한지 문제가 제기되었으며(Curtis &
Wang 1998; Norby et al. 1999), 상부개방형 온실과 대기 CO2 농축
실험(Free Air CO2 Enrichment) 기술은 과거 화분과 생장상을 이용
하던 실험 설계의 단점을 보완하게 되었다(Hendrey et al. 1999;
Norby et al. 1999). 실제 생태계와 유사한 환경인 상부 개방형 온실
(Open Top Chamber)과 대기 CO2 농축 실험(Free Air CO2
Enrichment)에서도 생산성 증가를 보여 주었고(McCarthy et al.
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2010; Hungate et al. 2013; Talhelm et al. 2014), 탄소 시비효과가
산림 생산성을 약 23 % 증가시키는 것을 확인하였지만(Norby et
al. 2005), 효과가 장기간 지속될지는 의문이 제기되었다. 특히,
DukeFACE에서 실시된 탄소 시비효과와 토양 질소에 대한 실험
(Finzi et al. 2002)과 Oak Ridge FACE의 질소 시비 실험을(Norby
et al. 2005) 통해 탄소 시비효과로 인한 산림 생산성에 질소가 직접
적인 제한요소임을 확인하였으며, 이로 인해 질소가 산림의 생산성
에 미치는 영향과 그 역할에 대한 중요성이 부각되었다.
질소는 식물의 광합성 기관, 기능적·구조적 단백질을 구성하는 가
장 중요한 요소로 보고되었다. 그 중 잎의 질소는 광합성능력 중 루
비스코(Ribulose-1,5-bisphosphate carboxylase/ oxygenase,
Rubisco)의 활성을 나타내는 Vcmax(최대 카르복실화 속도)와 암반응
에서 CO2의 수용체인 리불로오스 이인산
(Ribulose-1,5-bisphosphate, RuBP)의 재생산을 결정하는 Jmax(최대
전자전달 속도)와 연결되어 있고(Evans & Seemann 1989) 더 나아
가 산림의 생산성에도 연관되어 있다(Harley et al. 1992; Harrison
et al. 2009). 하지만 장기간 고농도 CO2 환경에 노출되면, 식물의
광합성 능력이 저하되는 저감(acclimation) 현상이 발생해 광합성률
이 낮아지게 되고, 이러한 현상은 토양의 질소가 부족한 곳에서 더
자주 발견된다(Pettersson & McDonald 1994). 식물이 토양으로부터
흡수하는 질소 함량이 낮아지면, 잎의 질소 함량도 낮아지고 광합성
이 감소하여, 이산화탄소 시비효과가 상쇄되는 보고가 있으며
(Drake, Gonzàlez-Meler & Long 1997; Peterson et al. 1999b; Luo
et al. 2004; Cai et al. 2018), 이러한 현상을 통해 점진적 질소제한
가설로 연결된다.
점진적 질소 제한(Progressive Nitrogen Limitation; PNL)은 이산
화탄소 시비 효과로 생산성의 증가가 단기적인 현상일 것이며, 식물
이 토양에서 더 많은 질소를 사용하게 되어 생태계의 질소가 부족
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해지고, 이는 다시 생태계 생산성 감소로 이어진다는 내용을 담고있
다(Oren et al. 2001; Luo et al. 2004; Finzi et al. 2007; Lukac et
al. 2010). 즉, 고농도 CO2로 인한 산림 생산성 증가 효과가 토양 질
소 부족으로 인해 억제될 수 있음을 암시한다(Feng et al. 2015).
Reich et al. (2006)와 Feng et al (2015)의 실험을 통해 탄소 시비효
과의 제한이 질소 부족으로 인한 현상임을 확인할 수 있었고, 점진
적 질소 제한 현상은 고농도 CO2 환경이 장기간 유지되면 더 두드
러질 것으로 예상된다(Rütting 2017).
현재 우리나라에서 고농도 CO2 환경에 수목을 장기간 이용한 연
구는 극히 제한적이고, 실제 생태계와 유사한 FACE 실험(Hebeisen
et al. 1997; Miglietta et al. 2001; McCarthy et al. 2010; Norby &
Zak 2011) 혹은 상부 개방형 온실(Drake et al. 1989; Leadley &
Drake 1993; Taylor et al. 2001) 같은 대규모 공간에서 장기간 이루
어진 실험은 부족한 상태이다. 2009년 8월부터 국립산림과학원 산림
생명 자원부에 설치된 상부 개방형 온실을 이용하여 실험이 시작되
었다. 본 연구에서는 9년간의 CO2 폭로를 통해 수종별 형태적·생리
적 반응에 대해 조사하고자 한다.
이번 연구의 목적은 첫째, 우리나라에 자생하는 소나무, 물푸레나
무, 상수리나무, 팥배나무를 장기간 미래 대기 환경에 노출시켜 CO2
농도 증가가 따른 수종들의 생장과 생리적 특성 반응을 비교하여
보고, 둘째, 산림의 생산성 증가가 점진적 질소 제한으로 인한 일시
적인 결과인지 혹은 탄소 시비효과로 인해 지속적인 생산성의 증가
가 일어날지 구명하고자 한다.
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제 2 장 재료 및 방법
1. 연구 대상지
본 연구는 경기도 수원시 권선구에 위치한 국립산림과학원 산림생
명자원부 (북위 37°15′ 04″, 동경 126° 57′ 29″ )의 상부 개방형
온실 3개동과 약 10m 정도 떨어진 외부의 대조구를 대상지로 하여
수행되었다. 상부 개방형 온실은 직경 10m, 높이 7m의 10각형 구조
물로 제작되었으며, 상부 개구율은 75% 이상 유지하도록 45° 각도
의 지붕으로 구성되어 있다. 외부는 광 투과율이 약 88 %이며 비중
이 작고 내약품성 및 내수성이 우수한 성질을 가진 Polyolefin(PO)
필름을 0.1 mm 두께로 사용하였다(이재천 et al. 2012).
온실의 대기 중 CO2 농도는 현재 대기 중 CO2 농도(온실 1번,
AAx1)와 IPCC 시나리오에 의해 2050년 대기 중 CO2 농도로 예상
되는 현재 농도의 1.4배 처리구(온실 2번, AAx1.4)와 2070년 예상되
는 현재 농도의 1.8배 처리구 (온실 3번, AAx1.8)로 설정되었고
(Stocker et al. 2013), 온실효과를 확인하기 위하여 외부에 대조구를
설치하였다. 온실 내 CO2 공급 장치는 순수 액화 탄산가스와 대기
공기를 혼합하여 공급하는 송풍기(풍량 9000CMH, 2.2kW)와 공급
배관으로 구성되어 있다. CO2 농도는 적외선 가스 분석기(ZRH
type, Fuji Electric Systems Co. Ltd., Japan)로 측정되었으며 온실
내부의 공급 값은 지표면으로부터 2.5m 높이의 공기를 4곳에서 채
취하여 개별 독립된 박막 펌프에 의해 적외선 가스 분석기(ZFP9
type, Fuji Electric Systems Co. Ltd., Japan)으로 보내진 다음,
PID(Proportional Integral Differential) 연산을 통하여 필요한 CO2
값만큼 전류를 자동 조절밸브(Mass Flow Controller, MFC)로 조절
후, 송풍기를 통하여 공급된다(이재천 et al. 2012).
3개의 온실과 대조구에는 2009년 9월부터 우리나라에서 자생하는
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온대 수종 중 채종원 및 클론 보조원 조성을 위해 접목한 4년생 소
나무(Pinus densiflora), 2년생 물푸레나무(Fraxinus rhynchophylla),
2년생 팥배나무(Sorbus alniflolia), 2년생 상수리나무(Quercus
acutissima)가 동일 클론으로 각 3 그루씩 반복 식재되어있다.
2. 생장량
생장의 경우, 2009년 9월 식재 후, 2010년 5월부터 측정을 처음 시
작하였다. 연도별 생장량의 경우, 다음 해 초기 생장과 전년도 마지
막 생장의 차이가 없음을 확인하고 생장이 시작하는 시기인 측정값
(4월 중순)과 생장이 끝나는 시기의 값(10월 말)의 차를 이용하여
구하였다.
생장 측정에서 수고는 수고 측정봉(A-15, SENSHIN Industry
Co., LTD., Japan)을 이용하여 측정하였고, 직경은 토양으로부터 일
정한 높이에 표시한 지점(근원경 위 10 cm)을 디지털 방식의 버니
어 캘리퍼스(CD-10CPX, Mitutoyo, Kawasaki, Japan)로 2회 반복
측정하여 평균값을 사용하였다. 예외적으로 2016년부터 소나무와 물
푸레나무는 직경이 커 직경 테이프(F10-02DM, KDS, Malaysia)를
이용하여 측정했다.
3. 광합성 특성
수종별 잎의 광합성 특성은 휴대용 광합성 측정 장비인
LI-6400(LI-Cor, Inc., Lincoln, NE, USA)을 이용하여 측정하였다.
2013년부터 2016년까지는 생장이 활발한 6~8월 중 연 1회 측정하였
으며, 2017년의 경우 6, 7, 8월 측정하였고 온실 안 식재된 모든 개
체 중 잎 하나를 선택하여 측정하였다. 광합성 측정 대상 잎은 광량
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이 충분한 양엽으로 측정하였으며, 모든 측정 시간은 오전 8시부터
12시까지, 오후 3시 이후 기공개폐에 영향을 받지 않는, 수분 스트
레스가 없는 상태에서 측정하였다.
잎의 온도는 25℃로 설정하였고, 상대습도는 55%~ 60%로 설정하
여 안정화 시킨 다음 측정을 시작하였다. 잎의 면적은 소나무를 제
외한 모든 수종에서 6cm2로 설정하였고, 소나무는 모든 측정을 마친
후 실제 측정된 엽면적을 측정하여 재계산하였다.
광반응 곡선(Light Response Curve)은 잎에 조사되는 빛의 강도
를 순차적으로 달리하여 측정된 광합성 속도를 통하여 도출되었으
며, 모든 온실에서 다음의 동일한 순서를 이용하였다: 1400, 1200,
1000, 800, 600, 400. 200, 100, 75, 50, 25, 0, 1200 μmol m-2s-1. 공급
CO2 설정은 각 온실의 기준 이산화탄소 농도로 설정하였다. 대조구
와 온실 1번의 경우, 400 μmol m-2s-1, 온실 2번, 3번은 각각 560,
720 μmol m-2s-1로 Sampler CO2를 설정하였다. 최대 광합성 속도
(Amax)는 광반응 곡선을 통해 온실 이산화탄소 농도에서 광포화 상
태일 때 측정한 광합성량으로 추정하였다(Taiz and Zeiger, 2010).
A/Ci 곡선에서 광량은 광반응 곡선을 통해 광 포화점을 나타내는
광량(1200 μmol m-2s-1)을 확인 후 설정하였다. 이 후 A/Ci 곡선을
측정하기 위한 이산화탄소 농도 변화는 대조구와 온실 1번의 경우
다음 순서로 Reference CO2를 변화하였다: 400, 300, 200, 100, 75,
50, 25, 0, 400, 400, 600, 800, 1000, 1200 μmol m-2s-1. 온실 2번의
이산화탄소 농도 변화는 560, 400, 300, 200, 100, 75, 50, 25, 0, 560,
560, 800, 1000, 1200 μmol m-2s-1, 온실 3번의 이산화탄소 농도 변화
는 720, 600, 400, 300, 200, 100, 75, 50, 25, 0, 720, 720, 1000, 1200
μmol m-2s-1로 설정하였다. 최대 카르복실화 속도(Vcmax)와 최대 전
자전달 속도(Jmax)는 Sharkey (2016)에 의해 개발된 버전 2.0 모델
엑셀(Excel) 시트를 이용하여 도출하였다.
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4. 엽중량비와 잎의 전질소 함량
광량이 충분한 양엽을 대상으로 한 광합성 측정이 끝난 잎과 같은
가지에서 2개의 잎을 추가로 채취하였다. 잎의 면적은 휴대용 엽면
적 측정기인 LI-3000C(LI-Cor, Inc., Lincoln, NE, USA)로 측정하
고, 그 이후 실험실에서 70℃ 건조기에서 72시간 이상 건조하여 무
게를 측정하였다.
엽중량비는 건조된 잎의 무게(g)를 면적(m2)으로 나누어 계산하였
다. 그 이후 건조된 잎을 균질화하기 위해 파쇄기를 이용하여
(FastPrep-24, MP Biomedicals, Solon, OH, USA) 분쇄하고, 잎의
전질소 함량은 서울대학교 농생명과학공동기기원(NICEM)에서
CHNS-Analyzer Flash EA 1112 (Thermo Electron Corporation,
USA)를 이용하여 분석하였다.
5. 토양 질소 분석
OTC 토양은 2009년 나무를 식재하기 전 모든 처리구의 토양 특
성을 동일하게 조절하기 위하여, 기존의 토양을 지면으로부터 1m
깊이까지 굴착하여 동일 지역의 산림토양으로 교체되었고, 지표면에
서 30cm 깊이의 토양은 산림토양, 모래가 각각 1:1로 혼합 되어있다
(이재천 et al. 2012). 2017년 9월 대조구와 처리구에서 각각 무작위
로 선정된 5개 지점에서 0 ~ 5cm 깊이의 토양을 채취한 후, 상온에
서 3일 풍건한 후 서울대학교 농생명과학공동기기원(NICEM)에서
CHNS-Analyzer Flash EA 1112 (Thermo Electron Corporation,
USA)를 이용하여 분석을 진행하였다.
- 8 -
6. 통계분석
온실효과를 확인하기 위하여 온실 1번(Ambient Atmosphere x1)
과 대조구(Ambient control)는 T-test를 실시하여 비교하였다. 이산
화탄소 농도에 의한 차이를 확인하기 위하여 온실과 수종의 처리구
에 대한 생장과 광합성, 잎과 토양의 전질소 함량 분석은 이원분산
분석(Two-way ANOVA)를 이용하여 분석하였다. 각 온실 내에서
수종간의 생장, 광합성 특성, 잎과 토양의 전질소 함량에 대한 평균
차이 분석은 분산분석(ANOVA)을 실시하였다. 이를 통해 유의한 차
이가 나타날 경우 처리구간 비교는 Duncan을 이용하여 사후분석 하
였다. 모든 통계 분석은 R 통계 프로그램(ver. 3.3.2, R Core Team,
2016)을 이용하였다.
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제 4 장 결 과
1. 생장
1.1. 직경 생장
OTC 온실 내부에 대기 중 CO2 농도를 조절하여 폭로를 시작한
이후, 매년 직경 생장량을 쌓아 현재까지 직경 생장량의 합을 나타
내었다(Fig. 4.1). Table 4.1는 이산화탄소 폭로 이후 측정된 연도별
직경 생장량을 정리하여 나타내었다.
온실효과를 확인하기 위하여 대조구(Ambient control)와 온실 1번
(AAx1)을 분석한 결과, 모든 수종에서 2017년 직경에서 온실효과로
인한 생장 차이가 없음을 확인하였다. 연도별·수종별 온실효과로 인
한 직경 생장을 분석한 결과, 모든 수종에서 온실효과로 인한 차이
를 보이지 않았다(minimum P=0.492).
현재까지 누적된 이산화탄소 시비효과를 보기 위하여 온실별·수종
별 직경을 비교하였다. 모든 수종에서 고농도 CO2에 의한 탄소 시
비효과로 온실 1번보다 직경이 커졌지만 통계적으로 유의하지 않았
다(minimum P=0.139). 소나무의 경우, 온실 3번(AAx1.8; 181.3 ±
13.5mm)에서 가장 컸으며, 온실 1번(AAx1; 144.7 ± 15.1mm)에 비
하여 약 25.3% 증가하였다. 물푸레나무에서는 온실 3번(73.0 ±
5.4mm)과 온실 1번(70.9 ± 9.2mm)의 차이는 약 3.0%였다. 팥배나무
는 온실 3번(61.1 ± 7.9mm)과 온실 1번(41.4 ± 6.2mm)에서 차이를
보였으며, 그 차이는 약 47.6%였다. 반대로 상수리나무는 온실 2번
(AAx1.4; 40.3 ± 5.0mm)에서 직경이 가장 작았으며, 온실 1번(50.6
± 11.9 mm)보다 약 25.6 % 감소하였다.
이산화탄소 폭로 농도에 따른 수종별 직경 생장 반응을 연도별로
정리하여 나타내었다(Table 4.1). 모든 수종에서 2012년 이후 CO2
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농도에 따른 직경 생장에 유의한 차이가 발생하지 않았다.
Fig. 4.1 The accumulation of average diameter growth (mm) per year
from 2010 to 2017. Different letters denote statistical significance of
average values for different treatment (AAx1, AAx1.4, AAx1.8) and
current (2017) diameter at P < 0.05 (one-way ANOVA followed by a
Duncan post-hoc test).
소나무의 경우 2010년에는 차이가 없었지만, 2011년에 CO2 농도에
따른 직경 생장에 유의한 차이를 보였다(P=0.015). 온실 1번, 2번에
서 온실 3번과 차이를 보였다. 대조구(8.3 ± 0.2mm) < 온실 1번
(AAx1; 8.5 ± 1.3mm) < 온실 2번(11.4 ± 6.0mm) < 온실 3번(16.9
± 1.7mm)순으로 증가하였다. 물푸레나무는 폭로 초반인 2010년
CO2 농도에 따른 차이가 발생하였고, 온실 3번(18.5 ± 2.4mm)과 온
실 1번(11.7 ± 0.8mm)에서 차이를 보였으며, 약 58.1% 증가하였다.
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상수리나무도 2011년 CO2 농도에 따라 직경 생장이 차이를 보였
다. 온실 1번(8.5 ± 1.3mm)과 온실 3번(16.9 ± 1.7mm)에서 차이를
보이고, 온실 1번(8.5 ± 1.3mm) < 온실 2번(11.4 ± 1.0mm) < 온실
3번(16.9 ± 1.7mm)순으로 증가하였다. 팥배나무는 2010년 CO2 농도
에 따라 직경 생장에 유의한 차이를 보였다(P=0.02). 온실 1번(5.6 ±
0.6mm)과 온실 3번(9.0 ± 0.5mm)과 차이를 보였고 차이는 약
60.7%였다. 하지만 이러한 이산화탄소 시비효과는 실험 초기에만 유
의한 차이를 보였으며, 현재 누적 직경 생장량에는 차이가 나타나지
않았다(Figure 4.1)
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Species Treatments Diameter growth (mm)
2010 2011 2012 2013
Pinus densiflora
Control (Ambient) 9.9 ± 0.4 8.3 ± 0.3 4.5 ± 1.3 18.7 ± 6.4
Ch1 (AAx1) 11.2 ± 1.4 a 8.5 ± 1.4 b 11.6 ± 10.1 a 19.0 ± 3.5 a
Ch2 (AAx1.4) 11.9 ± 0.2 a 11.4 ± 1.1 b 20.3 ± 4.2 a 18.0 ± 6.7 a
Ch3 (AAx1.8) 12.5 ± 2.9 a 17.0 ± 1.7 a 8.9 ± 3.4 a 40.0 ± 24.1 a
Fraxinus
rhynchophylla
Control (Ambient) 7.5 ± 1.5 3.3 ± 0.7 1.6 ± 0.4 4.3 ± 2.3
Ch1 (AAx1) 11.7 ± 0.8 b 8.6 ± 2.3 a 8.8 ± 3.4 a 2.0 ± 1.2 a
Ch2 (AAx1.4) 14.4 ± 2.0 ab 7.6 ± 1.4 a 4.7 ± 6.0 a 3.0 ± 1.7 a
Ch3 (AAx1.8) 18.5 ± 2.5 a 5.3 ± 2.9 a 3.4 ± 6.0 a 5.0 ± 3.1 a
Quercus acutissima
Control (Ambient) 3.8 ± 2.4 1.6 ± 1.6 1.4 ± 4.3 13.7 ± 2.4
Ch1 (AAx1) 5.4 ± 2.2 a 3.8 ± 0.9 b 5.6 ± 1.6 a 10.2 ± 5.7 a
Ch2 (AAx1.4) 8.9 ± 8.3 a 5.4 ± 1.5 ab 4.6 ± 2.7 a 13.7 ± 7.5 a
Ch3 (AAx1.8) 7.5 ± 1.9 a 8.5 ± 1.4 a 2.3 ± 4.4 a 12.0 ± 14.7 a
Sorbus alniflolia
Control (Ambient) 2.8 ± 0.9 2.2 ± 1.6 2.3 ± 1.3 4.3 ± 0.7
Ch1 (AAx1) 5.7 ± 0.7 b 4.5 ± 0.5 a 3.8 ± 4.9 a 1.7 ± 0.7 a
Ch2 (AAx1.4) 7.0 ± 0.5 ab 6.3 ± 0.2 a 5.1 ± 27 a 2.7 ± 0.8 a
Ch3 (AAx1.8) 9.0 ± 0.5 a 6.9 ± 0.6 a 3.2 ± 2.6 a 7.7 ± 4.7 a
Table 4.1 Species average (± standard errors) of Diameter growth (mm) per year from 2010 to 2017.
Different letters show statistical significance among averages for 3 different treatments and diameter growth at P < 0.05
(one-way ANOVA followed by a Duncan post-hoc test). **,*** Represent a significant t-test within green house effect(Control
and Ch1) of P < 0.05, P < 0.01.
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Species Treatments Diameter growth (mm)
2014 2015 2016 2017
Pinus densiflora
Control (Ambient) 9.5 ± 6.9 15.7 ± 2.1 29.4 ± 4.7 12.0 ± 2.0
Ch1 (AAx1) 9.3 ± 3.3 a 18.8 ± 7.7 a 25.8 ± 7.7 a 16.7 ± 5.2 a
Ch2 (AAx1.4) 12.3 ± 3.8 a 26.3 ± 6.3 a 19.3 ± 9.1 a 16.5 ± 3.8 a
Ch3 (AAx1.8) 20.1 ± 4.8 a 25.2 ± 0.9 a 31.0 ± 5.4 a 19.2 ± 3.0 a
Fraxinus
rhynchophylla
Control (Ambient) 7.4 ± 3.5 7.7 ± 3.0 12.5 ± 1.2 10.6 ± 2.5
Ch1 (AAx1) 12.6 ± 5.6 a 13.8 ± 1.1 a 6.8 ± 1.7 a 5.5 ± 1.0 a
Ch2 (AAx1.4) 8.4 ± 4.6 a 11.0 ± 1.9 a 8.2 ± 2.0 a 5.0 ± 2.2 a
Ch3 (AAx1.8) 7.0 ± 0.7 a 5.5 ± 0.1 a 10.5 ± 1.9 a 10.6 ± 2.7 a
Quercus acutissima
Control (Ambient) 4.9 ± 1.2 7.9 ± 2.1 6.5 ± 2.0
Ch1 (AAx1) 2.4 ± 1.2 a 9.1 ± 4.2 a 5.8 ± 4.3 a
Ch2 (AAx1.4) 0.7 ± 0.3 a 3.5 ± 5.4 a 1.6 ± 2.2 a
Ch3 (AAx1.8) 5.8 ± 4.8 a 5.6 ± 1.5 a 2.2 ± 1.1 a
Sorbus alniflolia
Control (Ambient) 1.9 ± 0.7 3.3 ± 1.2 8.8 ± 1.7 7.0 ± 1.4
Ch1 (AAx1) 3.0 ± 0.6 a 6.1 ± 2.5 a 6.0 ± 3.3 a 4.9 ± 0.9 a
Ch2 (AAx1.4) 4.7 ± 0.9 a 9.0 ± 1.9 a 8.0 ± 0.9 a 7.6 ± 2.9 a
Ch3 (AAx1.8) 2.3 ± 2.0 a 9.6 ± 1.2 a 7.4 ± 1.7 a 3.5 ± 2.3 a
Table 4.1(contiuned) Species average (± standard errors) of Diameter growth (mm) per year from 2010 to 2017.
Different letters show statistical significance among averages for 3 different treats and diameter growth at P < 0.05 (one-way
ANOVA followed by a Duncan post-hoc test). **,*** Represent a significant t-test within green house effect(Control and Ch1)
of P < 0.05, P < 0.01.
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1.2. 수고 생장
수고 생장도 매년 생장량을 쌓아 2017년 수고를 나타내었다(Fig.
4.2). 온실효과를 확인하기 위해 대조구(Ambient control)와 온실 1
번(AAx1)을 비교한 결과, 현재(2017년) 수고에서 물푸레나무에서만
온실효과로 인해 수고에 유의한 차이를 보였다(P=0.02). 그러나 연
도별·수종별 수고 생장을 분석한 결과, 소나무는 2012년(P=0.02), 물
푸레나무는 2011년(P=0.04), 팥배나무는 2010년, 2011년(2010년
P=0.03, 2011년 P=0.02)에서 온실효과로 인하여 대조구와 온실 1번
(AAx1)에서 수고 생장 차이를 보였다(Table 4.2).
모든 수종에서 CO2 농도가 증가함에 따라 높은 수고 생장을 하였
으나 현재 수고는 통계적으로 유의하지 않았다(minimum P=0.175).
소나무는 온실 3번(AAx1.8; 574.3 ± 72.5cm)이 온실 1번(AAx1;
470.7 ± 22.8cm)보다 약 22.1% 증가하였다. 물푸레나무는 온실 3번
(692.3 ± 48.1cm)이 온실 1번(585.3 ± 39.1cm)보다 약 18.3% 증가했
다. 상수리나무는 온실 3번(367.3 ± 75.2 cm)보다 온실 1번(473.3 ±
116.0cm)에서 약 28.9% 높은 값을 보였다. 팥배나무에서도 온실 3번
(342.0 ± 8.2cm)보다 온실 2번(353.7 ± 20.0cm)이 수고가 더 컸으며,
약 3.4% 증가하였다.
Table 4.2는 CO2 폭로 이후 측정된 연도별 수고 생장량을 정리하
여 나타내었다. 연도별·수종별 수고 생장은 직경 생장과 비슷한 결
과를 보였다. 소나무에서 2011년(P=0.006)에는 온실 3번(56.8 ±
7.5cm)과 온실 2번(11.4 ± 1.0cm), 온실 1번(27.0 ± 0.9cm)에서 차이
를 보였다. 차이는 각각 약 5.0 배, 2.1배였다.
물푸레나무의 경우 2010년에 CO2 농도에 의한 수고 생장에 차이
를 보였다(P=0.029). 온실 3번(215.0 ± 8.3cm)과 온실 2번(145.4 ±
14.8cm), 온실 1번(136.2 ± 23.3cm)에서 차이를 보였으며 각각 약
1.5배, 1.6배 증가하였다. 상수리나무에서는 CO2 폭로 이후 온실별
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수고 생장량 차이가 발생하지 않았다. 팥배나무는 2010년 온실 3번
(85.8 ± 11.4cm)이 온실 1번(39.1 ± 7.0cm)보다 약 2.2배 증가하였다.
직경 생장과 유사하게 2012년 이후 CO2 농도에 따른 수고 생장 차
이가 발생하지 않았다.
Fig. 4.2 The accumulation of average height growth (cm) per year
from 2010 to 2017. Different letters denote statistical significance of
average values for different treatment (AAx1, AAx1.4, AAx1.8) and
current (2017) height at P < 0.05 (one-way ANOVA followed by a
Duncan post-hoc test). **,*** Represent a significant t-test within green
house effect of P < 0.05, P < 0.01.
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Species Treatments Height growth (cm)
2010 2011 2012 2013
Pinus densiflora
Control (Ambient) 6.4 ± 0.9 20.1 ± 3.8 25.1 ± 1.2 ** 34.7 ± 8.0
Ch1 (AAx1) 10.5 ± 1.6 a 27.0 ± 0.9 b 65.2 ± 6.6 a 52.3 ± 13.0 a
Ch2 (AAx1.4) 11.5 ± 1.5 a 11.4 ± 1.1 b 57.6 ± 19.1 a 59.3 ± 9.5 a
Ch3 (AAx1.8) 6.3 ± 1.6 a 56.9 ± 7.5 a 70.5 ± 34.6 a 77.0 ± 5.3 a
Fraxinus
rhynchophylla
Control (Ambient) 50.3 ± 1.7 38.8 ± 12.1 ** 17.6 ± 6.6 13.3 ± 3.5
Ch1 (AAx1) 136.2 ± 23.3 b 86.5 ± 11.9 a 29.0 ± 16.0 a 13.0 ± 2.1 a
Ch2 (AAx1.4) 145.4 ± 14.8 b 7.6 ± 1.3 a 22.9 ± 3.3 a 27.7 ± 12.8 a
Ch3 (AAx1.8) 215.0 ± 8.3 a 84.4± 18.4 a 9.0 ± 3.3 a 75.7 ± 33.1 a
Quercus acutissima
Control (Ambient) 11.4 ± 3.1 5.1 ± 3.4 4.8 ± 2.6 14.0 ± 9.71
Ch1 (AAx1) 18.5 ± 7.3 a 6.4 ± 3.2 a 1.2 ± 0.7 a 18.2 ± 11.2 a
Ch2 (AAx1.4) 45.3 ± 8.3 a 20.8 ± 6.7 a 8.3 ± 2.4 a 44.0 ± 38.5 a
Ch3 (AAx1.8) 61.2 ± 20.3 a 22.7 ± 4.3 a 32.1 ± 12.9 a 18.7 ± 10.5 a
Sorbus alniflolia
Control (Ambient) 3.4 ± 1.2 ** 5.5± 1.9 ** 11.0 ± 3.1 9.7 ± 5.2
Ch1 (AAx1) 39.1 ± 7.0 b 27.0 ± 4.3 a 18.2 ± 12.8 a 51.0 ± 16.8 a
Ch2 (AAx1.4) 55.7 ± 15.9 ab 33.4 ± 9.7 a 10.6 ± 5.5 a 53.7 ± 33.7 a
Ch3 (AAx1.8) 85.8 ± 11.4 a 17.3 ± 6.5 a 22.3 ± 15.1 a 16.0 ± 0.7 a
Table 4.2 Species average (± standard errors) of Height growth (cm) per year from 2010 to 2017.
Different letters show statistical significance among averages for different treatments and height growth at P < 0.05 (one-way
ANOVA followed by a Duncan post-hoc test). **,*** Represent a significant t-test within green house effect of P < 0.05, P <
0.01.
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Species Treatments Height growth (cm)
2014 2015 2016 2017
Pinus densiflora
Control (Ambient) 45.0 ± 5.1 70.7 ± 5.2 58.7 ± 8.4 49.0 ± 1.5
Ch1 (AAx1) 41.3 ± 18.3 a 72.0 ± 5.1 a 35.3 ± 2.7 a 73.0 ± 22.1 a
Ch2 (AAx1.4) 65.7 ± 8.7 a 94.7 ± 49.6 a 50.0 ± 46.0 a 17.7 ± 24.6 a
Ch3 (AAx1.8) 63.0 ± 6.1 a 60.0 ± 20.0 a 99.0 ± 21.7 a 48.0 ± 17.1 a
Fraxinus
rhynchophylla
Control (Ambient) 53.3 ± 24.8 59.3 ± 16.7 74.0 ± 15.6 38.3 ± 11.3
Ch1 (AAx1) 90.7 ± 34.7 a 89.3 ± 44.9 a 30.2 ± 22.3 a 78.3 ± 2.6 a
Ch2 (AAx1.4) 60.3 ± 29.5 a 73.7 ± 18.2 a 29.3 ± 20.1 a 86.7 ± 0.9 a
Ch3 (AAx1.8) 92.0 ± 40.8 a 81.7 ± 10.9 a 70.3 ± 19.7 a 82.7 ± 39.8 a
Quercus acutissima
Control (Ambient) 32.0 ± 24.5 62.0 ± 22.8 63.7 ± 23.2
Ch1 (AAx1) 28.3 ± 9.3 a 89.3 ± 37.9 a 75.7 ± 9.7 b
Ch2 (AAx1.4) 10.0 ± 5.8 a 37.0 ± 30.0 a 88.3 ± 46.6 a
Ch3 (AAx1.8) 30.3 ± 27.9 a 29.7 ± 14.7 a 67.7 ± 13.7 b
Sorbus alniflolia
Control (Ambient) 29.7 ± 20.2 13.7 ± 10.8 32.7 ± 10.3 57.3 ± 1.3
Ch1 (AAx1) 42.3 ± 20.3 a 38.0 ± 3.21 a 43.0 ± 2.1 a 18.7 ± 9.8 a
Ch2 (AAx1.4) 17.7 ± 7.2 a 46.6 ± 13.1 a 59.0 ± 11.5 a 50.0 ± 8.0 a
Ch3 (AAx1.8) 29.3 ± 14.4 a 45.3 ± 7.8 a 35.7 ± 6.0 a 36.0 ± 18.6 a
Table 4.2(Continued) Species average (± standard errors) of Height growth (cm) per year from 2010 to 2017.
Different letters show statistical significance among averages for different treatments and height growth at P
< 0.05 (one-way ANOVA followed by a Duncan post-hoc test). **,*** Represent a significant t-test within green
house effect of P < 0.05, P < 0.01.
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2. 광합성 특성
2.1. 최대 광합성 속도(Amax)
광합성 측정의 경우, 2013년부터 진행되었으며 광합성 특성 중 최
대 광합성 속도를 연도별로 정리하여 나타내었다(Fig. 4.3). CO2 폭
로 농도와 연도, 수종에 따라 다양한 반응을 보였다.
온실효과로 인한 최대 광합성 속도의 연도별·수종별 반응은 2013
년부터 2017년까지 단 한번도 차이를 보이지 않았다(minimum
P=0.08). 이와 유사하게 CO2 폭로 이후 CO2 농도에 따른 온실 수준
에서 평균 변화 차이가 단 한번도 발생하지 않았다(minimum
P=0.12).
CO2 농도 처리에 따른 연도별·수종별 반응을 알아본 결과, 소나
무의 경우, 2013년부터 2017년까지 온실별 차이에서 뚜렷한 경향을
보이지 않았다. 물푸레나무는 2013년(P=0.006), 2014년,
2017(P=0.009)년 모두 대기 중 CO2 폭로 농도가 높은 온실 3번
(AAx1.8)에서 최대 광합성 속도가 가장 높았으며, 온실 3번과 온실1
번(AAx1)에서 차이를 보이며 각각 약 40.1%, 39.8%, 37.9% 증가하
였다.
상수리나무의 경우, 대체적으로 CO2가 폭로되는 온실이 대조구보
다 낮은 값을 보였지만, 통계적으로 유의하지 않았다. 팥배나무는
2013년(P=0.01) 온실 3번(17.2 ± 1.7μmol CO2 m
-2s-1)에서 최대 광합
성 속도가 온실 1번(10.2 ± 0.8μmol CO2 m
-2s-1)보다 유의하게 높았
으며, 약 68.6% 증가하였다. 그 이후부턴 뚜렷한 경향을 보이지 않
았다.
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Fig. 4.3 The average (± standard errors) maximum photosynthesis
rate from 2013 to 2017. Different letters denote statistical
significance of average values for different treatment (AAx1,
AAx1.4, AAx1.8) and maximum carboxylase activity of Rubisco at
P < 0.05 (one-way ANOVA followed by a Duncan post-hoc test).
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2.2. 최대 카르복실화 속도(Vcmax)
온실효과로 인한 최대 카르복실화 속도의 연도별·수종별 반응은
2013년 소나무(P=0.004)와 2015년(P=0.01) 물푸레나무에 대조구보다
온실 1번에서 높았다. 상수리나무와 팥배나무에서는 차이를 보이지
않았다.
폭로 기간에 따른 온실별 반응을 분석한 결과, CO2 폭로 초반에는
온실별 차이가 없었지만, 그 이후 2017년에 고농도의 CO2 온실에서
온실 1번보다 Vcmax가 유의하게 낮아지는 것을 확인하였다(P=0.000,
Fig. 4.4). 2017년에 온실 3번(33.7μmol m-2s-1)이 온실 1번(50.9μmol
m-2s-1), 온실 2번(48.0μmol m-2s-1)과 차이를 보였으며, 각각 약
33.8%, 5.7% 감소했다.
수종별 반응을 분석한 결과, CO2 폭로 기간과 농도에 따라 대부분
의 수종에서 뚜렷하게 Vcmax의 감소를 확인 할 수 있었다(Fig. 4.4).
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Fig. 4.4 The average (± standard errors) maximum carboxylase
activity of Rubisco from 2013 to 2017. Different letters denote
statistical significance of average values for different treatment
(AAx1, AAx1.4, AAx1.8) and maximum carboxylase activity of
Rubisco at P < 0.05 (one-way ANOVA followed by a Duncan
post-hoc test). **,*** Represent a significant t-test within green
house effect of P < 0.05, P < 0.01.
소나무의 경우, 2017년 온실 3번(31.7 ± 5.9μmol m-2s-1) Vcmax가
유의하게 낮음을 확인 하였다(P=0.029). 온실 2번(68.6 ± 12.8μmol
m-2s-1)과 온실 1번(58.1 ± 7.1μmol m-2s-1)에서 온실 3번과 차이를
보였으며, 약 53.7%, 45.4% 감소하였다.
물푸레나무는 2013년부터 2017년까지 고농도의 CO2가 폭로되는
온실에서 Vcmax값이 낮았으며, 2015년에는 유의한 차이를 보였다
(P=0.03). 온실 3번(36.7± 1.7μmol m-2s-1)이 온실 1번(53.7 ± 7.4μ
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mol m-2s-1)보다 약 31.6% 낮았다. 2017년 온실 3번(36.2 ± 3.7μmol
m-2s-1)이 온실 1번(50.7 ± 8.3μmol m-2s-1)보다 약 28.6% 감소했다.
상수리나무는 2013년부터 CO2 농도가 증가 할수록 Vcmax가 감소
하였고, 2016년부터 대기 중 CO2 증가에 따라 감소에 차이를 보였
다. 온실 2번(30.6 ± 3.6μmol m-2s-1)과 온실 1번(53.2 ± 6.4μmol
m-2s-1)에서 약 42.5% 차이를 보였다. 2017년(P=0.05)에는 온실 3번
(28.6 ± 4.6μmol m-2s-1)이 온실 1번(48.5 ± 6.7μmol m-2s-1)보다 약
41.0% 감소하였다. 팥배나무는 다른 수종과는 다르게 CO2 폭로 이
후 최대 카르복실화 속도에 통계적인 차이가 발생하지 않았다.
2.3. 최대 전자전달 속도(Jmax)
온실효과로 인한 최대 전자전달 속도의 연도별·수종별 반응은 최
대 카르복실화 속도와 비슷한 경향을 보였다. 소나무에서는 2013년
(P=0.003), 2014년(P=0.000)에 차이를 보였지만 특별한 경향을 보이
지 않았다. 물푸레나무에서는 2015년(P=0.006)에 대조구에서 높은
차이를 보였고, 상수리나무와 팥배나무에서는 차이를 보이지 않았
다.
온실별 비교에서도 Jmax에서는 Vcmax와 유사하게 CO2 폭로 기간
이 길어질수록 감소하는 것을 확인할 수 있었다(Fig. 4.5). Jmax의 경
우, Vcmax보다는 늦게 2017년부터 CO2 폭로 농도에 따라 유의하게
감소하는 차이를 보였다(P=0.003). 온실 1번(AAx1; 75.8μmol
m-2s-1), 온실 2번(AAx1.4; 73.5μmol m-2s-1)과 온실 3번(AAx1.8;
62.8μmol m-2s-1)에서 차이를 보였고, 각각 약 17.2%, 14.6% 감소하
였다.
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Fig. 4.5 The average (± standard errors) maximum capacity for
photosynthetic electron transport from 2013 to 2017. Different
letters denote statistical significance of average values for different
treatment (AAx1, AAx1.4, AAx1.8) and maximum capacity for
photosynthetic electron transport at P < 0.05 (one-way ANOVA
followed by a Duncan post-hoc test). **,*** Represent a significant
t-test within green house effect of P < 0.05, P < 0.01.
CO2 폭로 기간에 따른 수종별 반응에서 소나무의 경우, 2017년
CO2 농도가 증가 할수록 Jmax가 유의하게 감소하였다(P=0.006). 온
실 1번(98.2 ± 5.4μmol m-2s-1), 온실 2번(103.4 ± 7.5μmol m-2s-1)이
온실 3번(72.5 ± 5.6μmol m-2s-1)과 차이를 보였고, 온실 3번이 각각
약 26.2%, 29.9% 감소하였다. 물푸레나무는 2017년 온실 1번(81.7 ±
7.4μmol m-2s-1)과 온실 3번(64.5 ± 5.1μmol m-2s-1) 차이가 약
21.1%였다.
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상수리나무는 온실별 차이는 일어나지 않았다. 2016년 온실 2번
(54.8 ± 3.1μmol m-2s-1)에서 가장 낮은 값을 보였으며, 온실 1번
(53.2 ± 6.4μmol m-2s-1)과 차이는 약 2.9%였다. 팥배나무는 Vcmax와
비슷하게 특별한 경향을 보이지 않았다.
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3. 엽중량비(LMA; Leaf Mass per Area)
온실효과로 인한 엽중량비에 대한 연도별·수종별 반응을 분석한
결과, 소나무와 물푸레나무는 CO2 폭로에 따른 차이를 보이지 않았
다. 하지만 2016년과 2017년, 상수리나무(P=0.004, P=0.000)는 대조
구에서 높은 경향을 보였으며, 팥배나무(P=0.02, P=0.007)는 온실 1
번에서 더 높은 차이를 보였다.
CO2 농도에 따른 잎의 엽중량비 변화를 연도별·수종별로 정리하
여 나타내었다(Fig. 4.6).
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Fig. 4.6 The average (± standard errors) Leaf Mass per Area.
Different letters denote statistical significance of average values for
different treatment (AAx1, AAx1.4, AAx1.8) and Leaf Mass per
Area at P < 0.05 (one-way ANOVA followed by a Duncan
post-hoc test). **,*** Represent a significant t-test within green
house effect of P < 0.05, P < 0.01.
폭로 기간에 따른 수종별 반응은 소나무에서 2017년(P=0.001)에 온
실 2번(AAx1.4; 232.3 ± 9.9gm-2)과 온실 1번(AAx1; 194.1 ±
4.1gm-2)에서 차이를 보였으며, 온실 2번은 온실 1번보다 약 19.6%
증가하였다.
물푸레나무는 2016년에 온실 3번(AAx1.8; 106.9 ± 4.2gm-2)과 온
실 2번(93.0 ± 4.7gm-2), 온실 1번(84.2 ± 4.4gm-2)에서 유의한 차이
를 보였으며(P=0.008), 온실 3번은 각각 약 14.9%, 26.9% 높았다.
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2017년에는 온실 3번(93.6 ± 2.4gm-2)과 온실 1번(86.7 ± 1.64gm-2)
에서 차이를 보였으며(P=0.04), 그 차이는 약 8.1% 였다.
상수리나무는 2016년 온실 1번(91.4 ± 8.4gm-2)과 온실 2번(119.7
± 10.2gm-2)에서 두께 차이를 보였고, 그 차이는 약 31.0%였다.
2017년에는 온실 3번(79.9 ± 2.3gm-2) > 온실 1번(74.1 ± 1.6gm-2)
> 온실 2번(64.7 ± 1.2gm-2) 순서대로 차이를 보였으며(P=0.000), 온
실 3번이 온실 2번보다 약 23.5% 증가하였다.
팥배나무는 2015년부터 CO2 농도에 따른 온실별 유의한 차이를
보였다(P=0.000). 온실 2번(106.4 ± 4.7gm-2), 온실 3번(99.8 ±
7.2gm-2)과 온실 1번(77.7 ± 2.5gm-2)에서 차이를 보이며, 온실 2번
은 온실 1번보다 약 36.9% 높았다. 2016년에는 차이가 없었으며,
2017년 온실 2번(81.6 ± 2.3gm-2)과 온실 1번(69.5 ± 1.8gm-2), 온실
3번(70.9 ± 2.4gm-2)에서 차이를 보였다(P=0.000). 온실 2번은 각각
약 17.4%, 15.1% 증가하였다.
온실별 CO2 폭로 농도에 따른 엽중량비 평균 차이 2017년에. CO2




온실효과로 인한 잎의 전질소 함량의 연도별·수종별 반응을 분석
한 결과, 소나무는 2015년(P=0.05) 온실 1번에서 높았으며, 물푸레나
무는 2016년(P=0.006), 2017년(P=0.000)에 대조구에서 높은 경향을
보였다. 상수리나무는 2016년(P=0.04) 온실 1번에서, 팥배나무는
2017년(P=0.012) 대조구에서 더 높았다.
이산화탄소 폭로 농도에 따른 수종별 잎의 전질소 함량 차이를 연
도별 정리하여 나타내었다(Fig. 4.7). 모든 수종에서 고농도의 이산
화탄소가 폭로기간이 길어질수록 전질소 함량이 낮아지는 경향을
보였다(Fig. 4.7).
소나무는 2013년과 2015년에 온실 1번(2013년; 1.45 ± 0.2%, 2015
년; 2.7 ± 0.4%)과 온실 2번(2013년; 1.0 ± 0.01%, 2015년; 1.1 ±
0.1%)에서 유의한 차이를 보였다(2013년 P=0.035, 2015년 P=0.049).
그 후 2016년에는 차이가 없었지만, 2017년에 온실 2번(0.9 ±
0.04%), 온실 3번(0.9 ± 0.02%)이 온실 1번(1.0 ± 0.04%)보다 유의하
게 낮은 함량을 보였다(P=0.004).
물푸레나무의 경우, 2015년부터 고농도의 CO2가 폭로되는 온실에
서 온실 1번(~AAx1)에 비하여 유의하게 감소를 했다(2016년
P=0.000, 2017년 P=0.000). 2016년에는 온실 3번(1.3 ± 0.1%), 온실
2번(1.3 ± 0.04%)과 온실 1번(1.8 ± 0.1%)에서 차이를 보였고, 2017
년에는 온실 2번(1.3 ± 0.1 %) < 온실 3번(1.4 ± 0.1%) < 온실 1번
(1.6 ± 0.1%) 순으로 증가했다. 온실 1번의 전질소 함량과 비교 한
결과, 2016년에는 온실 3번이 약 29.1% 감소하고, 2017년에는 온실
2번이 약 22.0% 감소하였다.
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Fig. 4.7 The average (± standard errors) total leaf nitrogen from 2013
to 2017. Different letters denote statistical significance of average
values for different treatment (AAx1, AAx1.4, AAx1.8) and soil (0~5
cm) total nitrogen at P < 0.05 (one-way ANOVA followed by a
Duncan post-hoc test). **,*** Represent a significant t-test within green
house effect of P < 0.05, P < 0.01.
상수리나무는 2016년(P=0.045)과 2017년, 온실 2번(2016년 1.3 ±
0.2%, 2017년 1.6 ± 0.0%)에서 전질소 함량이 온실 1번과 비교하여
(2016년 2.1 ± 0.1%, 2017년 1.8 ± 0.04%) 각각 약 38.1%, 11.1% 감
소하였다. 팥배나무도 2017년 온실 2번의 전질소 함량(1.1 ± 0.1%)
이 유의하게 낮았으며(P=0.029), 온실 1번(1.3 ± 0.1%)과 비교하여
약 15.4% 감소하였다.
온실별 비교에서 CO2 폭로 후 2015년 이후부터(2015년 P=0.047,
2016년 P=0.000, 2017년 P=0.000), 잎의 질소 함량이 온실 1번에 비
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하여 온실 2번이 유의하게 감소하였다. 2016년과 2017년에 온실 3
번, 2번과 온실 1번에 비하여 낮은 잎의 전질소 함량을 보이는 결과
가 나타났다. 온실 1번(2016년: 1.8%, 2017년 1.6%)에 비하여 온실 2
번(2016년: 1.3%, 2017년: 1.3%)에서 각각 약 27.8%, 18.8% 감소하
였다.
4.2 토양 전질소
온실효과로 인한 토양 전질소 반응을 분석한 결과, 2017년
(P=0.003)에 대조구가 온실 1번보다 높았으며, 약 75% 높았다.
2017년 토양의 질소를 온실별로 분석한 결과, 이산화탄소 폭로
농도에 따른 온실별 토양의 질소에서 차이를 보이지 않았다. 토양
전질소의 절대 농도가 매우 낮아 처리구별 CO2 농도에 따른 변화
는 미미하였다. 온실 2번(0.013 ± 0.000g)이 온실 3번(0.017 ±
0.001 %)에 비하여 약 23.5% 낮은 값을 보였다(Fig. 4.8).
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Fig. 4.8 The average (± standard errors) soil (0~5 cm) total
nitrogen in 2017. Different letters denote statistical significance of
average values for different treatment (AAx1, AAx1.4, AAx1.8)
and soil (0~5 cm) total nitrogen at P < 0.05 (one-way ANOVA
followed by a Duncan post-hoc test). **,*** Represent a significant
t-test within green house effect of P < 0.05, P < 0.01.
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제 4 장 고 찰
이산탄화탄소 시비효과와 생장과의 관계
대기 중 CO2 증가로 인한 기후변화는 광합성과 같은 생리적 기작
에 많은 효과를 미쳐 식물이 광합성을 통해 흡수하는 탄소 양도 증
가하게 되는데 이는 일반적으로 생장 증가로 이어지게 된다. 대다수
의 선행연구에서 CO2 농도와 생장 간에 강한 양의 상관관계를 확인
하였다(Finzi et al. 2006; McCarthy et al. 2010; Kimball et al,
2002). Duke-FACE에서 실시된 10년 이상의 CO2 폭로에서 순일차
생산량(NPP)이 약 22% ~ 32%까지 증가하였으며, 질소제한으로 인
한 생산성의 감소 현상은 나타나지 않았다. Pop-FACE에서는 직경
이 약 5% 증가하였고, 7개의 FACE에서 12 종의 엽면적이 약 8%
증가했다(Finzi et al. 2002; McCarthy et al. 2010; Ainsworth et al.
2005).
이번 연구에서 2010년부터 매년 생장을 분석해 본 결과, CO2 폭로
초기에는 이산화탄소 시비효과로 인하여 생장에 유의한 증가를 확
인하였지만 그 효과는 장기간으로 이어지지 않았다. 유사하게,
Oak-Ridege FACE 실험에서 질소 부족 현상이 발생하여 이산화탄
소 시비효과로 인한 NPP 증가가 폭로 기간이 길어질수록 24%에서
8%까지 감소하는 결과를 확인하였다(Norby et al. 2010). 하지만 현
재까지도 이산화탄소 시비 효과의 지속 기간에 대해서는 수종에 따
라 다른 반응, 적응 기작 그리고 광합성 특성의 저감 등으로 인해
다양한 결과를 나타내고 있다 (Norby et al. 2005; Reich et al.
2018).
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대기 중 CO2 농도 증가로 인한 광합성 특성 변화
일반적으로 대기 중 CO2 농도가 증가하게 되면, 광합성은 증가한
다고 알려져 있다(Curtis & Wang 1998; Saxe, Ellsworth & Heath
1998; Ainsworth & Rogers 2007). 최대 광합성 속도의 경우 Pinus
australis는 약 37% 증가하였고(Mozdzer et al. 2018), Pinus taeda
는 약 67%, Liquidambar styraciflua는 약 62% 증가하였다
(Ellsworth et al, 2012). 이번 연구에서는 2013년 측정을 시작한 이
후, Amax에 수종별 차이를 보여 소나무와 상수리나무는 유의한 차이
를 나타내지 않았지만, 물푸레나무와 팥배나무 차이를 보였다(Fig.
4.3). 더욱이 최대 광합성 속도는 각 온실의 CO2 농도 하에서 측정
이 되므로, 차이가 없었다는 것은 오히려 최대 광합성속도가 낮아
질 수 있다는 것을 암시한다. 따라서 광합성 능력인 최대 카르복실
화속도와 최대 전자전달 속도 변화를 살펴 볼 필요가 있다(Medlyn
et al, 1999; Ainsworth and Rogers, 2007).
이번 연구에서도 선행 연구와 유사하게 고농도 CO2 폭로가 지속
됨에 따라 광합성 능력인 Vcmax 와 Jmax가 감소하는 저감 현상이 일
어났다(Drake, Gonzàlez-Meler & Long 1997; Long et al. 2004;
Pérez et al. 2005)(Fig. 4.4, Fig. 4.5). 저감 현상은 고농도 CO2 환경
에서 일어나는 현상으로 알려져 있다(Ainsworth & Rogers 2007). 6
년간 고농도 CO2 농도에 폭로된 Pinus ponderosa의 경우 최대 카
르복실화 속도와 최대 전자전달 속도가 각각 약 36%, 21%씩 감소
하였고(Tissue et al., 1999), Picea abies는 최대 카르복실화 속도가
약 19% 감소하였다(Uddling and Wallin,2012). 또한 고농도 CO2 농
도 폭로 환경에서 생장한 수목의 최대 광합성 속도 저감을 나타나
는 경우도 있었다.
하지만 많은 연구에서 장기간 고농도 CO2 폭로 환경에도 광합성
능력에 차이가 없는 결과도 존재한다(Gunderson et al. 1993;
Teskey, 1995; Kellomäaki and Wang, 1996; Scarascia Mugnozza
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et al. 1996; Zhou et al. 2012). 이러한 차이는 임분의 환경 특성 ,
즉 토양 내 질소농도, 수분함량 등 과 수종의 생리적 특성에 영향을
받는 것으로 알려져 있다(Reich et al. 2006; Feng et al. 2015;
Rütting 2017).
광합성 특성(Vcmax, Jmax)과 잎의 질소와의 관계
대기 중 CO2 농도가 증가하면, 잎의 전질소 함량이 낮아지는 선행
연구들과 같이(Cotrufo, Ineson & Scott 1998; Yin 2002; Ellsworth
et al. 2004), 이번 연구에서도 2016년 이후 CO2 폭로 농도에 따라
유의하게 감소하는 수종들이 나타났다(Table 4.5). 광합성 능력과 양
의 상관성을 가지므로(Evans & Seemann 1989), 질소가 부족해지
면, Vcmax가 더 크게 감소하게 되고(Ainsworth & Long 2005), 효율
적으로 사용하게 될 경우, 감소율이 줄어 들 수 있다(Terrer et al.
2018).
또한 광합성 기관 내 질소 분배는 환경에 크게 영향을 받는다
(Sage & Pearcy 1987; Evans & Seemann 1989; Hikosaka 2004;
Terashima, Yanagisawa & Sakakibara 2014). 식물은 질소를 효율
적으로 분배하여 최대한 생장에 투자하려고 노력하지만(Lukac et
al. 2010) 장기간 고농도 CO2 에 노출되면, 질소 분배가 변하게 된
다. 따라서 고농도 CO2 노출과 점진적 질소 제한 현상이 어떠한 세
포내 질소 분배를 통하여 변화하는지 수종별로 검증하는 추가 연구
가 필요하다고 판단된다.
대기 중 이산화탄소 농도 증가와 엽중량비, 질소와의 관계
형태적 특성인 엽중량비는 식물이 사용하는 양분을 효과적으로 이
용하는 능력을 나타낸다(Hikosaka & Shigeno 2009). 이번 연구에서
CO2 처리에 따라 수종별 반응이 달랐다. 팥배나무와 상수리나무에
서 차이를 보였으며, 소나무와 물푸레나무는 특별한 경향이 없었다
(Fig. 4.6). 상수리나무처럼 CO2 농도가 증가하면 엽중량비가 감소하
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는 결과(Peterson et al. 1999; Gutiérrez et al. 2009; Liu et al.
2012)와 팥배나무, 물푸레나무, 소나무처럼 CO2 농도 증가와 엽중량
비가 같이 증가하는 결과도 있었다(Liberloo et al. 2007; Ghannoum
et al. 2010).
엽중량비는 수종에 따라 변이가 있다고 판단된다. 일반적으로 엽
중량비 감소는 단위 면적 당 질소 함량을 높여 광합성을 증가 시킨
다(Luo, Field & Mooney 1994; Liu et al. 2012). 이번 연구에서도
상수리나무 단위 면적 당 질소와 광합성 능력이 증가하는 경향을
보였으나 엽중량비가 감소하는 다른 수종에서는 감소 경향이 나타
나지 않았다(Fig. 4.6).
이산화탄소 시비효과와 점진적 질소 제한
이산화탄소 시비효과로 인한 산림 생태계 생산성 증가는 토양 내
식물이 사용 가능한 질소의 양에 많은 영향을 받는다(Finzi et al.
2007). Pinus taeda 임분에서 실시된 실험에 따르면, 현재 대기 중
CO2 농도에서 사용 가능한 질소 함량이 2.5gm
-2에서 4.5 gm-2 증가
했을 때 생산성이 약 17.6% 증가하였고, CO2가 처리된 곳에서
3.0gm-2에서 5.0 gm-2 증가에 따라 약 25% 증가하였다(McCarthy et
al. 2010). 이와 유사하게 초본에서도 CO2 처리와 질소가 포함된 곳
에서 생산성이 약 20~ 25% 증가하였고, 대기 중 CO2와 질소에서는
8~12% 증가가 보고되었다(Reich et al. 2006). 따라서 생산성 증가에
대한 이산화탄소와 질소 사이의 상호작용이 있는 것으로 보여 진다
(Norby et al. 2010).
토양 내 양분이 중요성이 나타나며(Norby et al. 2016), 토양 내
질소 부족 현상이 일어나면(Norby et al. 2010) 대기 중 CO2 농도가
증가해도 점진적 질소 제한으로 인해 생산량 감소로 이어지게 된다.
하지만 장기간 실시된 탄소와 질소 시비에도 식물의 생산성 증가에
효과가 없는 결과도 존재한다(Lee, Barrott & Reich 2011).
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대기 중 CO2 농도 증가는 에너지 소비를 최적화하기 위하여 질소
분배를 변화시키는데, 지상부 광합성에 이용되는 질소는 적어지고
(Van Oosten and Besford, 1994), 지하부의 질소 분배는 주로 근계
로 많이 이용된다(Billes et al, 1993). 그러나 이번 연구에서는 CO2
증가에 따른 지상부와 지하부 질소 분배에 내용은 제한적이다. 추가
적인 연구를 통한 지상부, 지하부 질소 분배 확인 및 정량화가 필요
한 것으로 판단된다.
이번 연구에서는 수목이 쓸 수 있는 질소 함량이 매우 낮았기 때
문에 탄소 시비효과를 통한 생산성 증가가 장기간 지속되지 못한
것으로 판단된다(Fig. 4.7). 그러나 탄소 시비효과와 점진적 질소 제
한을 9년간 생장으로 정량화 하기엔 어려움이 있다. 추가적인 연구
를 통해 수종 별 상대 생장식을 개발 후 NPP(Net Primary
Production)를 이용한 분석이 추가된다면, 이산화탄소 시비효과와
점진적 질소 제한에 대한 수종별 반응이 기후변화 대응 산림 관리
방안을 마련하는데 기여할 것으로 기대된다.
- 36 -
제 5 장 결 론
이번 연구는 미래 대기 환경인 CO2 농도가 증가된 환경에서 우리
나라의 자생수종인 소나무, 물푸레나무, 상수리나무, 팥배나무를 9년
간 폭로시켜 기후변화로 인한 생리적·형태적 특성 변화에 대하여 조
사하고, 이를 통해 점진적 질소 제한의 발생 여부를 확인하였다.
CO2 농도 처리로 인한 이산화탄소 시비효과는 폭로 초반 생장의
증가를 가져왔으나 그 이후에는 뚜렷한 차이를 보이지 않았다. 광합
성 특성도 장기간 폭로에 저감이 일어났지만 그 시작 시점과 정도
는 수종에 따라 차이를 보였다. 이러한 원인으로 잎과 토양 질소 함
량을 분석 후, CO2가 폭로되는 온실에서 유의한 감소를 확인하였다.
온실 내 토양 질소 농도가 낮아서 생산성이 낮아지고 있다고 판단
되었다.
결론적으로 식물이 이용하는 질소 감소로 인해 발생하는 점진적
질소제한이 시작되었거나 시작되고 있는 것으로 판단되었다. 수종별
반응 기작이 질소 이용효율 반응과 질소 분배를 구명하는 추가적인
연구가 필요하다고 판단된다.
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physiological responses of four 
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CO2 fertilization effect increase productivity and enhanced
productivity may lead to decrease soil N availability, which cause
Progressive Nitrogen Limitation; PNL. PNL is thought to
decrease the amount of N accessible to tree therefore stimulation
of net growth may not last in long term. For the last 9 years,
studies on the morphological and physiological characteristics
were carried out for four tree species (Pinus densiflora, Quercus
acutissima, Sorbus alnifolia and Fraxinus rhynchophylla) which
are representative native species of Korea. Exposing these trees
- 49 -
to the elevated CO2 for a long time, to quantify the CO2
fertilization effect on the growth and physiological characteristics
of the species. It was carried out to determine whether the
enhanced productivity was a temporary result of PNL or a
continuous increase in productivity. Since the exposure of
elevated CO2 concentration inside the chamber, from 2010 to 2017,
we accumulated diameter growth and height growth every year
and analyzed current diameter and height. The current diameter
in all species is larger in three chambers caused by elevated
CO2 concentration than AAx1 control site. There was no
significant difference in annual diameter growth by elevated CO2
in all species since 2012. In the case of current height, the
difference due to CO2 was found in all species except Q.
acutissima. Similar to diameter growth, there was no difference
in annual height growth due to CO2 after 2012, except for P.
densiflora in 2013. The maximum rate of photosynthesis
difference occurred only in 2013 at the chambers depending on
CO2 level. The maximum carboxylase activity of Rubisco was not
different at the beginning of CO2 exposure, but we found
down-regulation of Vcmax under elevated CO2 started after 2016.
Similar to the Vcmax, the maximum capacity for photosynthetic
electron transport decreased with long term CO2 exposure. Leaf
Mass per Area was generally higher in elevated CO2 level
chamber whereas Q. acutissima was lower than the AAx1 site.
The leaf total nitrogen has no difference at the beginning of CO2
exposure. However, it was decreased with CO2 level after 2016.
We also analyzed soil nitrogen content of 2017. The soil nitrogen
concentration in three chambers was remarkably low than AAx1 site and
the difference was about 36%. Our results may indicate the reduction
- 50 -
of total leaf N content and soil total N by PNL limited CO2
fertilization effect in Korean forests.
keywords : CO2 fertilization effect, Progressive Nitrogen
Limitation, Open Top Chamber, Photosynthesis, Nitrogen
Student Number : 2016-22739
